





















































thermore, a  software package was developed  to  reconstruct  the holograms and  to allow an auto‐
mated determination of spore positions. Following this approach, the motility of Ulva spores in solu‐
tion and  in vicinity  to surfaces  is determined and quantified  in 3D  for  the  first  time. For  this study 
functionalized glass surfaces with different wettability and different attractiveness  for spore settle‐
ment are used: Poly(ethylene glycol) (PEG), hydrophilic glass (AWG) and hydrophobic glass functiona‐
lized with  fluorooctyltriethoxysilan  (FOTS). Spores accumulate  in a 200µm wide near surface boun‐
dary  layer. For all surfaces an accumulation of spores  is found from the surface up to a distance of 
200µm  into  the  solution. A  change  in  the movement  direction which  results  in  a  parallel motion 
along the surface, is found at a distance of 50µm from the surface. This change in the swimming di‐
rection  is caused by hydrodynamic forces  in the vicinity to the surface. The exploration behavior  in 
the vicinity of the surface is different for the three examined surfaces. On AWG a time independent 




can possibly be  caused by hydrophobic  interactions. With elapsing  time most of  the  spores  swim 





















tersucht.  Für  diese  Analyse wurde  ein  transportables,  digitales  in‐line  holographisches Mikroskop 
gebaut, mit dem die Bewegungsmuster der Algensporen aufgenommen wurden. Weiterhin wurde 
die Entwicklung, Programmierung und Anwendung einer Analysensoftware, die eine Rekonstruktion 




Ulva  Sporen untersucht: hydrophiles  Poly(ethylene  glycol)  (PEG), hydrophiles Glas  (AWG) und mit 




















































































































































aim of the EC Framework 6  Integrated Project AMBIO  (“Advanced Nanostructured Surfaces  for the 
Control  of  Biofouling”)12  is  to  find  new  approaches  to  design  environmentally  friendly  antifouling 
coatings  and  therefore  combines  industry  and  university  knowledge  throughout  the  above men‐
tioned fields. The here presented work is funded by this project. 













with spores of the algae Ulva  linza commonly known as seaweed. Ulva  linza  is used  in AMBIO as a 
model organism to represent soft‐macrofouling species.  
The performance of a potential antifouling surface  is rated by two factors. First, the amount of 









follow  one microorganism  at  a  time20, 21.  Iken  et  al.  studied  the  swimming  behavior  of  spores  of 






































in  the Diploma  thesis of T. Gorniak32 all carried out  in our group. Furthermore,  this  introduction  is 
based on the corresponding chapters in common textbooks33‐39.  






߰ሺݎԦሻ ൌ ܣሺݎԦሻ expሼ݅߶ሺݎԦሻሽ   (2.1) 
where ܣሺݎԦሻ is the amplitude and ߶ሺݎԦሻ is the phase. The intensity is defined as the square of the 
absolute value of the wave function 
















ܫሺݎԦሻ ൌ |߰ଵሺݎԦሻ ൅ ߰ଶሺݎԦሻ|ଶ ൌ ܫଵ ൅ ܫଶ ൅ 2ඥܫଵ ൅ ܫଶ cosሼ߶ሽ.  (2.4) 
The  individual  intensities are ܫଵ and ܫଶ and the phase difference  is ߶ ൌ ߶ଵ െ ߶ଶ. Apparently the 
total intensity is not the simple sum of the individual intensities, but the so called interference term 
2ඥܫଵܫଶ ܿ݋ݏሼ߶ሽ has  to  be  added.  This  term  can  be  positive  (constructive  interference)  or  negative 
(destructive  interference)  and  causes  the modulation  of  the  intensity  visible  as  dark  and  bright 
fringes34, 39. 
2.1.3 Coherence 
The basis  for  interference phenomena  is a constant correlation of  the phases of  the  individual 
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The object of  interest  is placed  in a certain distance  to  the recording screen and  is  illuminated 
with  a  spherical  reference wave ߰ref propagating  from  the  source  towards  the  screen.  The wave 
which  is diffracted at the sample forms the object wave ߰obj which  interferes with the undiffracted 























of various amounts of  two‐dimensional  reconstruction planes derived  from a single hologram pro‐
vides information of the complete observation volume. 
The reconstruction algorithm is based on the calculation of the Fresnel‐Kirchhoff Integral 26, 48 








where ݎԦ ൌ ሺݔ, ݕ, ݖሻ is  the  position  vector  indicating  a  point  in  the  observation  plane, ߦԦ ൌ















In analogy  to standard  light microscopy, the resolution  in digital  in‐line holography  (DIH)  is de‐
termined by the numerical aperture (NA) and the used wavelength. In general the NA is defined as 
NA ׷ൌ n · sin ߙ  (2.8) 
where n is the refractive index of the medium (1.0 for vacuum, 1.33 for pure water) and ߙ is the 
half‐angle of beam spread (see figure 2). 





























































































The adhesive  is composed of polysaccharides and proteoglycans.  In detail,  it  is a polydisperse, 
self‐aggregating hydrophilic glycoprotein54. It is similar to the group of hydroxyproline rich extra cel‐
lular matrices of both plants and animals54. After the release the adhesives swells around 300 times 













For Ulva gametes  (figure 5, panel  (h)) only forward swimming  is observed whereas for Prasino‐
papilla vascuolata (figure 5, panel (e)) an avoiding response is observed in which the four flagella are 




















that of Chlamydomonas52. When a male gamete  finds a  female gamete,  initial cytoplasmic contact 


















the adhesion  strength  is determined by  shear water  stress and  the performance of  the  coating  is 


















the  surfaces, without passing  the  surfaces  through  the  air‐water  interface,  a  completely different 
settlement trend is observed. The highest amount of settlement is observed on the protein resistant, 
hydrophilic EG6‐OH surface. Still, the spores are so weakly attached to the surface that by passing the 
air‐water  interface all spores are washed off  the surface. Therefore,  the expressed  low settlement 
amount  in figure 6, panel (b)  is not due to settlement  inhibition per se, but rather to the extremely 









lane  forming  SAMs on  silicon wafers were manufactured  in different  stripe width.  In  figure 7  the 
spore settlement  is shown. Up to a stripe width of 5µm the spores nearly exclusively settle on the 
fluorinated areas whereas on the PEGylated areas hardly any spore settlement was observed. Thin‐




area)59, 60 was  confirmed  for  the  homogeneous  surfaces  chemistries  study  by  Chaudhury  et  al.63. 











































Spore settlement  is strongly  influenced by the topography of the surface71‐74.  If the topography 
provides depressions  (e.g. holes, channels) which are  large enough  for  the spores  to  fit  inside,  the 
surface is more attractive for settlement than a smooth surface of the same material71‐73. If the fea‐





smaller  than  the spore body76, 77. Therefore  the settlement  inhibition has  to be due  to  the specific 










al.  showed  that  is possible  to prevent both barnacles  settlement and Ulva  spore  settlement  if  the 
sharklet AFTM pattern  is superimposed on a  larger channel structur77. Recently  the performance of 













































ganisms are denser  than  the water  in which  they swim, by a  few percent  for algae, approximately 
10% for bacteria such as B. subtitlis, and 30% for spermatozoa94. 


























The change  in angle between  the  runs  is generated by  the  tumble phase and  is approximately 
random  (with a slight  forward bias).  If a cell  follows a special gradient of a chemical attractant the 




increases when  it moves  in a particular direction. Studies of  impulsive  stimuli  indicated  that a cell 









The  role of hydrodynamic  interaction  in  the  locomotion of microorganisms  is  theoretically de‐
scribed in a number of publications83, 84, 95, 102, 106‐111. These publications explain the movement in solu‐










regime  is described by Stokes’  law and  is dependent on  the  radius  r of  the object and  its velocity. 
When an object approaches a solid  interface the drag forces (Stokes’  law, equation (3.2)) has to be 
modified by a correction factor ߛ. 









case of  swimming cells  the  repulsion by  the drag  force  is overcompensated by different attractive 
forces. The flow around most flagellated swimming organisms, including spermatozoa cells or bacte‐
ria  such  as E.  coli,  is well  approximated by  a  force dipole  (stresslet)94. The  flagellum provides  the 
force which is opposed by the drag on the cell body. As the cell swims it sets up a dipolar flow field 
which in general does not satisfy the no‐slip boundary conditions near a solid interface. The flow in 

















dict  in  their  theoretical  calculation  that  a  back‐propelled microorganism moves  faster when  it  is 
swims  in close vicinity to the surface84. This speed  increase near a wall  is a result of the  increasing 
hydrodynamic forces near the solid interface. The reason for that is that the propulsive force of the 
flagellum  is drag based and  therefore more effective near  the wall111. However,  if  the  swimmer  is 
assumed  to  swim with a  constant power,  then  the boundary  condition near  the  solid  interface  in 
general leads to a decrease of the swimming speed111. Magariyama et al. studied the motion pattern 






















Tracking  light microscopy has been used to  investigate bacteria  like E. coli21. By using this tech‐
nique it is possible to track one bacterium at a time in three dimensions by using translation stages. It 
was  found  that a single bacterium switches  its motility patterns over  time between swimming and 




















In  this chapter  the developed hardware  (holographic microscope, wet cell, heat  isolation,  sub‐
sonic noise  isolation) and software  (data acquisition, reconstruction, trace determination and trace 
interpretation) is described in detail. Furthermore, all experimental details regarding surface position 

















translator  (travel distance 13mm, Thorlabs GmbH, Germany)  to move  it precisely  into  the  focus of 
the beam. A DPSS laser (green, 532nm, 10mW, IMM Meßtechnologie, Germany) is coupled  into the 


















To make  the  instrument deployable  in different environments  the microscope  is shielded  from 

























the  spore  suddenly  moves  approximately  five  times  the  distance  it  usually  moves.  In  figure  17 
panel (c) the velocity  is calculated for the trajectory shown  in panel (a). When the velocity  is calcu‐
lated assuming a constant frame rate (green curve in panel (b)) the velocity jumps for a single point 
to a high value. This velocity value is not correct.  







timestamp with a precision  in  the  range of milliseconds was  included  in  the  filename  for each ac‐
quired image. The modification of the existing Labview® program was done with the help of Florian 
Staier, a  former colleague  from the work group. The time  information  is provided by  the Windows 
system time. In addition a faster hard disk was bought to keep the readout delays as small as possi‐
ble. 
In  the  course  of  the  detailed motion  analysis  it  turned  out  that  the  timestamp  is  not  always 
stored accurately. Two examples in which the velocity jumps for a single data point to an extremely 
high value are shown in figure 18. In figure 18 panel (a) at 2.3s the velocity jumps from 150µm/s to 
1173µm/s and back  to 210.0µm/s.  In  the  z‐position  (blue  curve) and  in  the  x‐ and y‐position  (not 
shown) no big  changes are  found which  could explain  the  velocity  spikes. A  readout delay as de‐
scribed above can also be excluded. Therefore the error has to be due to the timestamp. In figure 18 
panel  (c) the time values  for the plot  in panel (a) are shown. The velocity spike occurs  in the fifths 
row where Δt is only 0.015s.  
Figure 18: Two examples for an  incorrectly stored timestamp.  In panels (a, b) the velocity  is plotted  in 
















signed to the previous  (“timestamp  ‐1”) or the next  (“timestamp +1”)  image the velocity spikes still occur. 
Only if the velocity is calculated assuming a constant frame rate the velocity jump can be prevented. 
For future experiments a new camera (pco.1200s.) will be used where the timestamp is provided 
by  the camera software and  is not added by Labview® when  the  image  is stored on  the hard disk. 
This camera also makes use of an individual storage and is therefore not prone to limited acquisition 
speed by the data transfer. The new camera was purchased not only because of the timestamp prob‐
lem but as well  for many other  reasons such as higher  frame  rate  (max. 636  fps), bigger CCD chip 
(12.3 x 12.3 mm), passive cooling of the CCD, and higher signal to noise ratio (SNR). 
4.1.5 Heat isolation 
A major  problem  occurring  in  the  first  acquired  data was  that  in  addition  to  the  cell’s  self‐










































Before  reconstructing  a  complete  frame  sequence  (500‐1000  frames),  the  reconstruction  dis‐





















Figure  22:  Calculated  projections  from  the  reconstruction  stack.  a)  simple  addition  in  XZ‐  &  YZ‐
projection; b) addition of only the max values in XZ‐ &YZ‐projection139.  
For the XY‐projection a simple addition of each stack layer works very well, but for the XZ & YZ‐




ume  from  the background.  For  the XY projection  also  a  small  improvement  in  the  signal  to noise 




















The  third and  last approach  is a combination of  the earlier ones.  It  is  implemented  in Matlab® 
and has  a  graphical  interface  to  allow  easy use, especially  for other users. The program  is  imple‐
mented  the way  that  the  trajectories are analyzed subsequently. After a start position  is manually 










































tomated  routine after solving a problem  (e.g. crossing of  two spores), or add  the  trajectory  to  the 





excluded  from  the automatic determination. This exclusion allows  the  routine  to evaluate crossing 

















From the  low numerical aperture  in the used setup  it becomes obvious that the z‐resolution  is 
worse compared to the x/y‐resolution (see equation (2.13), page 11). This  is  illustrated  in figure 28, 
where  a  static  particle  on  the  surface  was  imaged  500  times.  In  the  determined  positions  the 
x‐position remains quite stable and varies only by roughly 500nm  (approximately 15% of the spore 
diameter) but the z‐determination varies by 2.5μm, which is in the order of the diameter of the spore 













Figure  28:  Fluctuation  in  position  determination  for  a  static  point  on  the  surface  recorded  over  40 
seconds139. 
To understand the exploration behavior throughout the course of the thesis many different ana‐








































































solute value of difference ห90° െ ߙtowards/away ห is for both angles the same, the spore swims parallel 
to the surface. 
 
Figure 31: Simplified 2D  sketch  to  illustrate  the movement vector distribution. The orientation of  the 
movement vector in correlation to the surface is described by αz. Depending on the calculation only angles 
between 0‐180° are possible. The possible orientation of the vector can be divided in two sections (half spac‐

















Once the scratch  is recorded  it  is necessary to change the field of view for the motion analysis be‐
cause  the scratch strongly disturbs  the acquired hologram.  It  is possible  to  reconstruct  the scratch 
but the obtained position is not precise enough for the surface localization. The reason for the insuf‐



























prevent settlement  the spores were kept on a magnetic stirrer  for 15min. This  time was held con‐
stant to obtain the same conditioned spores for all work phases. The suspension (1ml) was injected 




the used surface was counted, or  the surfaces were used  in a standard settlement assay  to deter‐
mine their performance under established conditions.  
















































The  following code  is used  to distinguish between  the collection  trips. All experiments marked 
with “***‐A‐*” were done with spores harvest on June 13, 2008 (5 days before full moon) in Llantwit 
Major. Experiments marked with “***‐B‐*”were done with spores collected on June 16, 2008 (2 days 
before  full moon)  in Llantwit Major. Table 1  shows an overview of  the experiment  timetable. The 
spores were released for each experiment separately.  
The experiments  (e.g. “AWG‐A‐*”) are named according  to  the  following system:  first,  the sur‐
face is abbreviated: (e.g.: “AWG”: glass, “PEG”: poly(ethylene glycol) coated glass and “FOTS”: fluori‐













Name  Surface  Collection trip Day before full moon Day of the experiment
AWG‐I‐A‐* (Bulk‐I‐A‐*)  AWG  A (June 13, 2008) 5 June 14, 2008
PEG‐A‐* (Bulk‐II‐A‐*)  PEG  A (June 13, 2008) 5 June 14, 2008
FOTS‐A‐* (Bulk‐III‐A‐*)  FOTS  A (June 13, 2008) 5 June 13, 2008





























AWG‐I‐A‐1  40  2,293  21 1,002 25 1,291  41.9
AWG‐I‐A‐2  59  4,206  47 2,523 22 1,683  41.8
AWG‐I‐A‐3  44  3,548  31 2,252 18 1,296  42.0
PEG‐A‐1  42  2,031  23 774 26 1,257  43.3
PEG‐A‐2  44  2,335  22 914 26 1,421  41.8
PEG‐A‐3  33  1,689  18 733 20 956  42.3
PEG‐A‐4  54  3,768  35 2,110 27 1,658  42.2
FOTS‐A‐1  49  6,145  17 3,749 44 2,396  55.1
FOTS‐A‐2  81  14,997  41 10,464 63 4,533  83.8
FOTS‐A‐3  113  8,779  79 6,099 52 2,680  59.4
AWG‐II‐B‐1  44  4,652  28 3,221 18 1,431  102.8
AWG‐II‐B‐2  57  6,703  51 5,809 14 894  102.4





















ual  traces  are  shown.  Bulk‐I‐A‐*,  Bulk‐II‐A‐*  &  Bulk‐III‐A‐*  are  individual  experiments  done  with 


























All recorded spores shown  in figure 34 move  independently from each other  in different direc‐
tions. Some of them move straight, others perform kinks or swim in large circles. No movement into 






(3:14min); c) Bulk‐I‐A‐3  (11:57);d) Bulk‐II‐A‐1  (1:26min); e) Bulk‐II‐A‐3  (2:51min);  f) Bulk‐II‐A‐4  (6:54min); g) 
Bulk‐III‐A‐1 (0:29min); h) Bulk‐III‐A‐2 (1:24min); i) Bulk‐III‐A‐3 (6:24min); j) Bulk –IV‐B‐1 (5:00min); k) Bulk‐IV‐
B‐2 (22:39min). The red bars indicate velocities of 50, 150 and 250µm/s.  











(i)) after 5:54min  the  two peaks are also clearly distinguishable. With  respect  to  the already  listed 
peak positions  for Bulk‐III‐A‐1 and Bulk‐III‐A‐2, the position of peak  (II)  (205±14µm/s)  is unchanged 














Bulk‐I‐A‐1  a  0:35  51 ± 7 156 ± 12    0.4
Bulk‐I‐A‐2  b  3:14  36 ± 6 149 ± 11    1.8
Bulk‐I‐A‐3  c  11:57  43 ± 6 44 ± 8 167 ± 12  157 ± 9  1.6
Bulk‐II‐A‐1  d  1:26  57 ± 7 172 ± 13    0.3
Bulk‐II‐A‐3  e  2:51  30 ± 5 174 ± 12    0.4
Bulk‐II‐A‐4  f  6:54  30 ± 5 42 ± 15 173 ± 12  170 ± 6  0.4
Bulk‐III‐A‐1  g  0:29  ‐‐ 208 ± 14    0
Bulk‐III‐A‐2  h  1:24  57 ± 7 224 ± 15    0.4
Bulk‐III‐A‐3  i  6:24  42 ± 6 49 ± 10 205 ± 14  212 ± 10  0.3
Bulk‐IV‐B‐1  j  5:00  35 ± 6 154 ± 11    2.1




















































other aside  from collisions. The objects move  freely between  the collisions.  In  the experiment de‐
scribed here the spore concentration is very low and according to figure 35 it the spores move inde‐





























vp [µm/s]  Bulk‐III‐FaS‐1 Bulk‐III‐FaS‐2 Bulk‐III‐FaS‐3 Bulk‐II‐FaS‐4  Bulk‐I‐FaS‐5
single trace  203 ± 58  209 ± 55 254 ± 56 144 ± 37  176 ± 30







as  in the movement of  for example E. coli  (see section 3.3.2  for details about run and tumble) are 



























than 70° (see figure 39 panel  (k)). For a fast spore αv  is typically  in the range from 5° to 60° which 

















vp [µm/s]  Bulk‐I‐SlS‐1 Bulk‐I‐SlS‐2 Bulk‐I‐SlS‐3 Bulk‐II‐SlS‐4  Bulk‐III‐SlS‐5 
single trace  19 ± 15  29 ± 12 52 ± 27 30 ± 13 35 ± 18 
complete experiment   44 ± 8  44 ± 8 44 ± 8 42 ± 15 49 ± 10 
 
Between the spores which are assigned to the slow spore fraction a significant divergence for vp 
is observed.  This observation  is exemplary explained  for  traces  analyzed within experiment Bulk‐I 


























• No  swarm  behavior was  found  in  the motion  data.  The  spores move  independently 
from each other. 
• While a spore performs a turn it is slower than swimming straight. 










different  for each release and correlates with  the  time passed after  the spore harvest. The sooner 
the spores are used, the faster they are able to swim and the less slow spores are observed. The dif‐
























































The  settlement of  spores on  the used  surfaces  is determined by  a  standard  settlement  assay 
which is used in the AMBIO project to evaluate potential anti‐fouling coatings14. The assay is in detail 
described in section 4.6. In briefly, ten ml (1.5x106 spores per ml) of freshly released spores are incu‐
bated  in  darkness  for  45min.  Subsequently  the  surfaces  are washed  gently  to  remove  unsettled 








AWG  is  an  intermediately  attractive  surface.  The  second  surface  is  a  poly(ethylene  glycol)  (PEG) 
coated surface which is protein resistant and anti adhesive for Ulva zoospores– as long as the surface 
is stable (≈13h)67. The third surface is a fluorinated self assembled monolayer on glass (FOTS) where 





















on  the  investigated  surfaces.  The  settlement  is  determined  after  10,  20,  30  and  60min  and  the 
amount of settled spores  is counted at 30 positions on each slide to obtain the average settlement 
for the complete surface. Figure 44 shows the results of this study. The study was done within the 
Diploma  thesis of  Isabel Thomé  in our group145. The FOTS and PEG chemistries are grafted onto a 
gold substrate by a thiol  linkage whereas the surfaces used for the holographic tracking are grafted 
on glass via a silane coupling to obtain a better transparency of the surfaces. 




















calculated according  to equation  (5.2) where S(t): settlement  [ݏ݌݋ݎ݁ݏ]; FoV:  field of view  [݉݉²]; r: 











Table 7: Number of expected settlement events during  the holographic  recording  for  the  investigated 
surfaces and the imaged field of view (FoV). 
time [min]  PEG AWG FOTS 
1 0.0 0.0 0.2 
5 0.0 0.1 0.9 
10 0.0 0.3 1.9 
20 0.0 0.5 3.7 







It  is  important  to know whether settlement occurs on  the  investigated surfaces or not. During 
the measurement  it  is possible  to witness  the spore motility directly  in  the holographic diffraction 











per  left corner. The  first  image  (upper  left corner, time: 00:00min)  is the  injection of the spores. The steel 
needle  is  visible  at  the  left  side of  the  image  (black)  and  the  surface  is  clean. With  elapsing  time  spores 
(marked with different colors) settle in the field of view. After 6:32min (10,000 recorded frames) the frames 
are acquired with a  lower  frame rate. The experiment  is terminated about 30min  later by sucking out the 
spore suspension. For four spores the released glue was already hard enough to withstand the shear stress 










13.5 Giga Byte  (GB)). The experiment starts with  the  injection of  the spores  into  the wet cell. This 






enough  to  the surface  to withstand  the shear stress created by  sucking out  the suspension. These 
four positions are used to identify when a swimming spore has settled on the surface. This analysis is 
started at the last image and settled spores are tracked back in time until they start to move. 
The spores marked red and green do not change  their respective position on  the surface  from 
point in time 2:42min after the spore injection. Both spores do not leave the surface until the expe‐
riment is terminated. Even though the spore marked green was on the surface for about 33min it did 
not adhere  strongly  to  the  surface whereas  the  red marked  spore withstand  the  shear  stress and 








Table  8:  Comparison  of  the  number  of  expected  settlement  events  and  of  the  observed  settlement 
events on the investigated surfaces. 
  PEG  AWG FOTS 
Time [min]  Expected  Observed Expected Observed Expected  Observed
1  0.0   0.0 0.2 
5  0.0   0.1 0.9 
10  0.0   0.3 1.9 
20  0.0   0.5 3.7 









spores settled  in the FoV  (marked  in figure 45) and two more spores (not marked  in figure 45) are 
visible on the edges of the FoV. The observed settlement and the expected settlement are  in good 
agreement. The  settlement  results  for AWG and PEG  (see  table 8) are also of  the  same order. On 
AWG two settlement events are observed in the FoV, whereas on PEG no settlement event could be 
recorded which is also expected. 
The settlement analysis shows  that  the spores are “healthy”. Therefore  it  is  justified  to  regard 
the exploration behavior during the holographic recording as comparable to the standard assays.  
5.2.4 General exploration patterns 
Before  the  general  exploration  patterns  are  discussed,  the  complete  analyzed motion  data  is 
shown in figure 46. In this figure, the motion data from the surface (0µm) until ≈800µm in solution is 
shown for three independent experiments. The experiments (e.g. “AWG‐A‐*”) are named according 




Figure  46  shows  that  spores move  in  an  erratic,  random motion  and  also  on  the  surface  no 











































































































ure 51, panel  (c) blue curve)  relative  to  the  surface. This behavior  is a general  searching behavior 














in a rapid  top‐like configuration over  the surface. During  this motion  the spore establishes contact 





vidual  organism  can  last  for many minutes  (observed  for more  than  5min) without  a  significant 
change  in  the rotation  frequency. Even after spinning  for several minutes,  the spore  is still able  to 
















to proof the observation of the  light microscopy study51 that the spore rotates on the surface.  It  is 
also possible to interpret the holographic data in the way that the spore is pinned at the apical ‘papil‐











The  spinning pattern  is not observed on  the PEG  surfaces but on AWG and  FOTS  coating. On 
AWG and FOTS the pattern  is similar. However,  it  is discussed  later  in detail for each surface sepa‐
rately.  
5.2.4.6  Settlement 
Settlement occurs out of  the  spinning pattern. While  spinning  the  spore  releases  its adhesive. 
This  process  is  studied  better  and  in more  detail  in  the  earlier  light microscope  study51.  In  sec‐
tion 5.2.3 the details for the settlement events on the FOTS surface are described. Settlement  is an 









tern.  In section 10.3.1.1  the pattern  is described  in detail.  It can be divided  into  four parts:  (i) ap‐
proach, (ii) sticking, (iii) spinning, (iva) detachment or (ivb) settlement. The pattern combines general 
motion patterns (orientation, spinning and settlement) but  it  is defined as an  individual pattern be‐
cause many spores swim exactly according to the above defined temporal order of motion patterns. 





















run, orientation, and  the approach and detachment assigned  to  the hit and stick pat‐
tern. They provide the major information and are therefore referred to in the following 




• In  the FoV  two settlement events are observed after 40 min. Even  if  the number ap‐


























































ments.  In  the beginning  (FOTS‐A‐1) no accumulation  is observed. With elapsing  time 
the typical accumulation in the vicinity (0‐220µm) to the surface is observed (FOTS‐A‐3) 
(see figure 116, page 182). 




lost nearly  for  the  complete observation  volume  and  is  similar  to  the other  surfaces 
(see figure 118, page 184 and 120, page 186).  
• In FOTS‐A‐1 the spores approach the surface steeper than in the following experiment. 
For the detachment the opposite trend  is observed.  In FOTS‐A‐1 the spores  leave the 
surface with a small angle to the surface normal. In the  later experiments the detach‐




50° while the detachment angle  is 21°. The spores approaching  the surface are  faster 



































in  section  5.2.4.  In  the  sections  10.1.1,  10.2.1  and  10.3.1  the  observed movement  characteristics 
within these patterns are described for each surface. The defined motion patterns encode different 
surface  interaction.  The  shortest  surface  interaction  time  is  observed  for  the  hit  and  run  pattern 
whereas the gyration pattern describes a longer surface interaction time. While swimming in a gyra‐
tion fashion the spore spends a reasonable amount of time on the surface but moves around steadi‐
ly. The next  longer  spore  surface  interaction  time  is observed within  the  spinning pattern and  the 
longest spore‐surface  interaction time are  found during the sticking phase of the hit and stick pat‐
tern. 


































with  the determined settlement by  the AMBIO standard settlement assay. But also  the amount of 
the hit and  run pattern  (FOTS: 4%, AWG: 22%, PEG: 42%)  correlates with  the assay  result. There‐





































ent  for  the  investigated surfaces. The distribution  for AWG  is nearly symmetrical around the maxi‐



































തܽv distribution  is different. There  is a  significant difference between  the  spore  fractions  swimming 










away  from  the surface  (that corresponds  to values  in αz between 0° and 90°)  the value  for an  iso‐




ence  in  the  shape of  the distribution  for  the movement away or  towards  the  surface. Closer  than 
50µm to the surface the value of  തܽz approaches 80° for the spores swimming away and 100° for the 
spores swimming  towards  the surface. This change  in  the value of  തܽz  towards 80°  (or 100°  respec‐
tively) means that the spores do not move isotropic but rather along the surface.  
Even if the spores swim on both surfaces parallel to the surface, close to the surface the spores 



































the  surface  is weaker. Furthermore, only on PEG  the  center of mass of  the  spore body  is not ob‐
served within the surface plane (see histogram figure 56). The observed  തܽv distribution on PEG (figure 
57,  towards:  തܽv=48±12°, away:  തܽv=83±10°)  can be  interpreted  the way  that  the  spores  swim  away 
from the surface immediately when getting closer than 10µm to the surface. This movement leads to 
the observed depletion  layer next  to  the  surface.  The  exploration behavior has  to  be due  to  the 
properties of the PEG coating which the spore is probably able to examine once the flagellum get in 
contact with and  the surface. PEG  is a highly hydrated polymer and  its anti‐adhesive properties as 
well as  the  settlement  inhibition are based on  steric  repulsion of  the highly hydrated and  loosely 
packed chains forming a diffuse interphase67, 150‐152. The tip of the flagellum is too large and complex 
in order  for  the  initial concept of steric  repulsion being exclusively able  to explain  the  interactions 
between  the  flagellum and  surface. Nevertheless,  the  first contact between  the  flagellum and  the 
PEG interface also occurs on a molecular level. Therefore, it appears to be possible (especially, if it is 




from  the  surface  if  they  are  getting  closer  than  a  distance  of  10µm  to  the  surface.  Probably  the 
spores sense the surface properties of PEG with the tips of their flagella and  identify the surface as 
not suitable for settlement and thus swim away. To our knowledge this effect of active response to 
the properties of  the PEG  interface  is shown  for  the  first  time  for relatively  large  (5µm) swimming 
microorganisms. Furthermore, the flagellum‐surface  interaction  is significantly smaller on PEG than 
on AWG. This interaction is observed by the velocity slowdown on both surfaces. The interaction be‐



































and stick pattern  is only assigned to spores for which a sticking phase  is observed  in the trajectory. 
The hit and stick pattern only occurs in the first 3 minutes after the injection. At a later point in time 
the exploration pattern in vicinity to FOTS is similar to the observed motility on AWG. Nevertheless, 











because each hit and  stick pattern  includes a  spinning phase. Due  to  the hit and  stick pattern  the 
spinning pattern is populated to a higher degree than for the other surfaces. In comparison on AWG 
the first spinning event is only observed after a few minutes and on PEG no spinning is observed at 
all.  In FOST‐A‐3 30% of the observed spores are spinning. Even  if this number  is significantly higher 
than for AWG (11%) the amount of spinning spores  is decreasing from FOTS‐A‐1 (77% hit and Stick, 





















In section 10.3.1.1  the hit and stick pattern  is discussed  in detail.  In  table 17, page 172 all ob‐
served trajectories assigned to the latter are summarized. The unique feature of the hit and stick pat‐














total number of spores  is marked  in blue whereas the subset swimming towards the surface  is col‐
oured red and the fraction swimming away from the surface  is marked  in green. The observed per‐
centage of motion patterns are also shown in the figure.  
In  the water column  (50‐250µm)  for all experiments a similar  trend  is observed  ( തܽv=20±4°). As 
also observed for PEG (shown and discussed in the last section) the value of  തܽv increases the closer a 






















from  the  surface only spores assigned  to  the gyration, hit and  run pattern and  the approach/detachment 
part of the hit and stick pattern (abbreviated as ASM) are shown. The sticking phase and spores assigned to 
the  spinning pattern  are  excluded, because  their movement obtains no  information  for  the  approach  to‐
wards and the detachment from the surface. In panels (a‐d) the line color encodes the following: ⎯ towards 
the surface, ⎯ all spores, and  ⎯ away from the surface. 














































ries assigned  to  the hit and  stick pattern  in  section 10.3.1.1  it  is described  that  the velocity drops 
sharply  from  an  average  200µm/s  towards  zero.  This  change  in  velocity  occurs  at  a  distance  of 
20±9µm from the surface. Since, the spores approach the surface under an angle of  തܽz=140±26° and 
the flagella are hold behind the body while swimming, the spore swims against the surface without 









further discussed. The next paragraph gives a possible explanation based on  the  literature but  the 






This  sidewise attachment  is explained by  specific  surface  spore membrane  interactions which  trap 





can be  interpreted similarly. Due to  interactions with the surface the spores are  initially stuck side‐
ways or  in an odd orientation to the surface. Subsequently the spore wriggles until  it  is reoriented. 





ly out of  the sticking phase.  It seems  that only a small percentage of spores are capable of  imme‐

















That  the pattern  vanishes  could have  several  reasons  and  is need  to proof by  further  experi‐
ments: 
• The FOTS surface could rearrange during the immersion appears to be unlikely because 















study  the development of a  conditioning  film on a hydrophobic  surface  (HS‐(CH2)11‐CH3 SAM) was 
observed by ellipsometry. Additional to these substances the spore can  ‘self condition’ the surface. 








ing settlement  is not studied within  the scope of  this  thesis, but  the general spore settlement ob‐
served by the standard AMBIO assay can provide information. On hydrophobic surfaces in general a 
high amount of settlement  is observed after a 45min assay59, 60. Furthermore,  the settlement  is al‐
































spores. The  first experiment  to verify  this hypothesis has already been carried out but  is not pub‐
lished yet. I. Thome et al. examined the spore settlement on hydrophobic surfaces in dependence of 
















Within  the motility  study  it  is  observed  that  the  spores  accumulate  next  to  the  surface.  This 
enrichment extends up  to a distance of 200µm  from  the  surface and exceeds  the enrichment ob‐
served for other microorganisms. In  literature for E.coli113 and bull spermatozoa112 an enrichment  is 






















occurs with  a high percentage, meaning  that  the  spores do not  stay  at  the  interphase but  rather 
swim away. This  is also  visible  in  the  spore distribution  shown  in panel  (b) because  the observed 
spore concentration at the section 30‐60µm (second bin  in the histogram)  is considerably  larger for 
PEG (panel (b)) than for FOTS‐A‐3 (panel (d)) or AWG‐I‐A‐* (panel (a)). Furthermore, on PEG the ratio 




800µm)  is  smaller  (1/0.13=  7.7)  as  in  comparison  to AWG  (panel  (a),  1/0.03=33.4)  and  FOTS‐A‐3 
























organism  size shape swimming speed  Re
E. coli  0.5 x 1µm83  bar‐shaped ≈30µm/s83 3∙10‐5













value  for  the complete angle  range  is 90°  (marked blue) and  the value of  തܽz  for  the spore  fraction 
swimming towards the surface is 124°(marked red) and 56° for the fraction swimming away (marked 
green).  












from  the  surface  is  close  to  the  expected mean  values of  an  isotropic  distribution  for AWG‐I‐A‐* 
(panel  (a)), PEG‐A‐*  (panel  (b)) and FOTS‐A‐3  (panel (c)). For  the  spore  fraction swimming  towards 






further decrease and  remains  the same. Already  in  the section 10‐20µm  the spores can  touch  the 
surface with their flagella while swimming and therefore the distribution in these two sections is sim‐
ilar.  
The change from an  isotropic motion  in solution to a motion along the surface  is caused by hy‐
drodynamic forces. This can be verified by the fact that the change occurs at the distance from the 
surface where the hydrodynamic forces  increase and (even more  important) that the change  in the 
swimming direction  is symmetrical for swimming towards and away from the surface. While swim‐
ming  the spore  is surrounded by a  flow  field. This  flow  field  is altered by  the hydrodynamic  forces 
forcing the spore to change  its swimming direction. Berke et al.113 and Lauga et al.111 predicted  in a 







tance of 50µm  from  the  surface. However,  the  spore enrichment  is observed up  to  a distance of 
200µm from the surface and can therefore not be caused by hydrodynamic surface trapping as ob‐
served for E. coli and spermatozoa. Rather it has to be due to the exploration behavior of spores. To 
characterize  the  spore enrichment  in  vicinity  to  the  surface  the obtained histograms presented  in 
figure 62 are fitted with an exponential function (equation (6.1)) leaving the free parameters a and b. 
The result is shown in figure 64. 



























settlement place the spores outswim  the boundary  layer  (0‐50µm)  in which they are slowed down 
before  they start a new surface approach. This postulated spore exploration pathway could  insure 







































the hit and stick pattern does not occur anymore  (FOTS‐A‐3). At this  later point  in  time  (FOTS‐A‐3) 
the value of the  തܽz distribution is comparable to the values for AWG and PEG (see figure 63) and no 
trend to swim towards the surface  is observed. Based on these arguments and on the fact that the 

























In  conclusion: Ulva  spores  are,  unlike  E.  coli  and  spermatozoa,  not  trapped  by  hydrodynamic 
forces near surfaces. Nevertheless during the approach to the surface, the hydrodynamic forces near 
(0‐50µm) the surface force the swimming organisms to change their swimming direction to a motion 
parallel  to  the  surface.  For Ulva  spores  the  change  in  the  swimming direction  is observed by  the 
change of the  തܽz distribution. For E.coli, spermatozoa and Ulva spores the distance from the surface, 




























the vicinity  (0‐50µm)  to  the surface  forces  the spores  to swim parallel  to  the surface which  is pre‐






To classify  the  spore motility  the movement  is analyzed and assigned  to different motion pat‐
terns42. The motility close to the surface is analyzed in detail in dependence of the surface properties 
and  is  set  into  context  to  the  fouling  kinetic  on  these  surfaces,  determined  by  additional  experi‐
ments. The spore motility provides inside views of the settlement behavior in relation to the surface. 
























from  the ONR  (Office of Naval Research)  is successfully obtained  to carry out  these studies.  In  the 
near future  it  is planned to study different microorganisms, especially bacteria, with the developed 
setup and the implemented analysis software. To achieve the required resolution to track bacteria a 
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The  following  exploration  pattern  analysis  is  based  on  178  individual  traces  and  14,807  data 

















AWG‐I‐A‐1  13  625  19  377  0:35  41.9 
AWG‐I‐A‐2  37  1,493  41  1,030  3:14  41.8 
AWG‐I‐A‐3  25  1,713  24  553  11:57  42.0 
AWG‐II‐B‐1  24  2,720  15  501  5:00  102.8 
AWG‐II‐B‐2  40  4,156  347  1,653  22:39  102.4 







motion  in solution  is disturbed by  the presence of  the surface. The  influence of the surface  is best 
seen in the xz projection in figure 67 and 68, panels (k‐o). With elapsing time the spore accumulation 
close  to  the  surface  increases. The differences  in  spore motility are more obvious when  individual 























Name  Time [min]  Gyration (hit and run) Spinning Undefined  Total 
AWG‐I‐A‐1  0:35  9 (3) 0 1 13 
AWG‐I‐A‐2  3:14  27 (8) 0 2 37 
AWG‐I‐A‐3  11:57  17 (5) 2 1 25 
sum    53 (16) 2 4 75 
AWG‐II‐B‐1 5:00  12 (6) 6 0 24 
AWG‐II‐B‐2 22:39  22 (9) 8 1 40 






ing  figures  (69‐78) panel  (a) shows a 3D  rendered plot. This plot gives an overview of  the motion. 
Panel  (b)  shows  a  velocity  histogram with  a  fitted Maxwell‐Boltzmann  distribution  (see  equation 
(5.1), page 57). In panels (c‐e) detailed exploration parameters are shown and plotted versus the ob‐
servation time in seconds. These parameters are the following:  
















gram with  fitted Maxwell‐Boltzmann distribution;  c) velocity  (black,  left  side) and distance  to  the  surface 
(blue,  right side) versus elapsed  time; d) αv  (red,  right side) and distance  to  the surface  (blue,  left) versus 
elapsed time; e) velocity (black, right side) and αv (red, left) versus elapsed time. 








gram with  fitted Maxwell‐Boltzmann distribution;  c) velocity  (black,  left  side) and distance  to  the  surface 
(blue,  right side) versus elapsed  time; d) αv  (red,  right side) and distance  to  the surface  (blue,  left) versus 
elapsed time; e) velocity (black, right side) and αv (red, left) versus elapsed time. 
Table 12: Z‐position and time if the spore change it motility.  
AWG‐I‐Gy‐1  phase I  phase II phase III  
t(start) [s]  0.0  1.0 4.6  
t(end) [s]  1.0  4.6 12.1  
z(start) [µm]  20  46 13  
z(end) [µm]  46  13 9  
vm [µm/s]  210  85 130  
ࢻഥ [°]  15  45 30  
AWG‐I‐Gy‐2  phase I  phase II phase III phase IV  phase V
t(start) [s]  0.0  1.0 10.3 11.9  19.7
t(end) [s]  1.0  10.3 11.9 16.7  19.4
z(start) [µm]  25  15 10 12 20
z(end) [µm]  15  10 12 20 0
vm [µm/s]  155  100 120 110  155
ࢻഥ [°]  15  70 15 70 20
AWG‐I‐Gy‐3  phase I  phase II phase III  
t(start)1 [s]  0 14.3 15.8  
t(end) [s]  14.3  15.8 16.5  
z(start) [µm]  5 17 2  
z(end) [µm]  17  2 28  
vm[µm/s]  158  90 158  













gram with  fitted Maxwell‐Boltzmann distribution;  c) velocity  (black,  left  side) and distance  to  the  surface 




















The angle distribution  (αv)  in  figures 72‐74 panels  (d,  e)  is  typical  for a  spore assigned  to  the 
orientation pattern. When the spores get closer to the surface, the αv distribution on average has a 






surface  than 40µm. When  it  leaves  the surface  the αv distribution  is  typical  for a “free” swimming 
spore at a distance of ≈30µm from the surface. In figure 72 this effect is not pronounced that strongly 
because the spore is close to the surface only for an extremely short time. But for this time span (5.0‐









For the spore represented by the trajectory shown  in figure 74 the  increase  in αv  is also clearly 
visible. The spore stays in close contact to the surface for quite a long time (4.8‐10.0s) and swims pa‐
rallel to it before it leaves the FoV in a distance of 150µm away from the surface. The first change of 





























32, page 45). Since,  the spinning phase presented here only  last  for  less  than a second and subse‐
quently the spores moves parallel to the surface the trajectory  is characterized  in the same way as 
for the gyration and hit and run pattern. The values of vm and αv shown in the following figures are 
only  used  to  discriminate  the  spinning  phase  from  the motility  along  the  surface  and  in  solution 






gram with  fitted Maxwell‐Boltzmann distribution;  c) velocity  (black,  left  side) and distance  to  the  surface 





































of the observation volume. Afterwards  the whole observation volume  is analyzed  in greater detail. 
The  sections  are  defined  according  to  the  distance  from  the  surface  and  named  in  the  following 
manner: bulk 200‐800µm, near the surface 50‐200µm and close the surface 0‐50µm. The definitions 
of  the sections are based on  the observations of  the  last chapter. The bulk behavior has been dis‐
cussed in section 5.1.  
The histograms shown  in  figure 79  include all  recorded spores. Figure 80 shows  the histogram 
distributions for spores assigned to the gyration (panels (d‐i)), spinning (panels (j‐l)), and orientation 
(panels  (a‐c)) patterns  separately. Both  figures are arranged  in  the  same order: bulk  (200‐800µm, 
panels (a‐c)), near the surface (50‐200µm, panels (d‐f)) and close the surface (0‐50µm, panels (g‐i)). 
The spinning pattern only occurs close  to the surface. The histograms  in  figures 79 and 80 are  fur‐
thermore shown for different point  in times. The histograms  in panels (a, d, g,  j) are recoded after 
0:34.5min, panels (b, e, h, k) after 3:13.7min and panels (c, d,  i,  l) after 11:57.0min. The swimming 
performance in the bulk (panels (a‐c)) is already explained in 5.1.1 under the name Bulk‐I‐A‐*. 
The  following discussion  refers  to  the  figures 79 and 80. Shortly after  the  injection  (0:34.5min, 
figure 79 panels (a, d, g)) only spores assigned to the orientation and gyration pattern are close (0‐





to  the gyration pattern  (figure 80, panel  (g)) no  significant differences are detected. Therefore all 
slow velocity values in the histogram are due to spore assigned to the gyration pattern and have to 









































If  the  histograms  for  spores  assigned  to  the  gyration  pattern  (figure  80)  are  compared  after 
0:34.5min  (panel  (g)), after 3:13.7min  (panel  (h)) and after 11:57.0min  (panel  (i))  the slow velocity 


















bution  in the first experiment (AWG‐I‐1, panels (a, d))  is  identically for the first 6 columns (180µm) 




























each section are stacked together and combined  in one graph.  In figure 82, panels (a, d, g,  j) a 3D 














distance  from  the surface  the αv distribution observed  in solution changes  into  the αv distribution 
found close  to  the surface. The effect  is more pronounced  for  the spores assigned  to  the gyration 













At  a  distance  of  200µm  panel  the  surface  the  distribution which  is  observed  for  the  solution 
starts to change towards the distribution close to the surface (see figure 82, panel (e)). For the mean 
value of αv the change  is also observed but only at a distance of 90µm away from the surface. The 









































Figure  84: Detailed  analysis of   ࢜ഥ for AWG‐I‐A‐*.  The  spores  shown  are  assigned  to  the  gyration  and 
orientation pattern. These spores are separated in the spores swimming towards the surface (red), all spores 
(blue) and spores swimming away from the surface (green). 
In  figure 85  and 86  the  same  analysis  is provided  for  the  spores  analyzed  at  collection  trip B 






























































PEG‐A‐1  16  449  20  325  1:26  43.2 
PEG‐A‐2  18  495  22  419  2:09  41.8 
PEG‐A‐3  12  403  15  330  2:51  42.3 
PEG‐A‐4  24  1,067  30  1043  6:24  42.2 




volume which  is shown  in figure 87. The typically erratic, random spore motion  is observed for the 
exploration on PEG. No swarm behavior or convection is detected in the data. The spores accumulate 
within the first 200µm from the surface. With elapsing time the amount of spores near the surface 



























as used before, e.g. PEG‐Gy‐1. Only  the dark blue  trace  (PEG‐Un‐1) visible  in  figure 88 panel  (l)  is 
named differently. All shown trajectories are discussed with the help of five  individual plots.  In the 
corresponding figures  (89‐95) panel (a) shows a 3D rendered plot. This plot gives an overview over 













Name  Time [min]  Gyration (hit and run) Spinning Undefined  Total 
PEG‐A‐1  1:26  9(7) 0 0 16 
PEG‐A‐2  2:09  10(8) 0 0 18 
PEG‐A‐3  2:51  7(5) 0 0 12 
PEG‐A‐4  6:24  14(9) 0 1 24 































































antifouling  performance  of  the  surface.  In  the  hit  and  away  pattern  the  spores  move  fast 






























used  to  determine  the  position  of  the  surface.  The  surface  position  is  also  checked  by  individual 
spores trajectories 30min later and can be approved at this position.  
Figure 95: Detailed plot for “the unusual” spore (PEG‐Un‐1). a) 3D rendered trajectory; b) velocity histo‐
gram with  fitted Maxwell‐Boltzmann distribution;  c) velocity  (black,  left  side) and distance  to  the  surface 





















plained  in 5.1.1 under  the name Bulk‐II‐A‐*. Figure 97 shows  the velocity histograms  for  the same 
sections and times as figure 96 but only for the spores assigned to the orientation pattern (panels (a‐

































locity values  in  the histogram  in  figure 96, panel  (i) are caused by  the spore PEG‐Un‐1 and by  the 











































Figure 99: General  spore distribution on PEG‐A‐*  in  the complete observation volume. Panels  (a‐c) all 












gyration  pattern  no  significant  difference  is  observed.  The  distance  from  the  surface where  this 
change is observed coincides with the position of the accumulation of spores in vicinity (0‐200µm) to 
the surface. A change in the αv distribution is not expected from the exemplary trace analysis shown 
in section 10.2.1. For the exemplary trace analysis  it  is not possible to correlate a change  in the αv 




















distribution  is shown  for all spores and  in panels  (b, d,  f)  the velocity distribution  is shown  for  the 
spores assigned to the orientation and gyration pattern. For the spores assigned to the gyration pat‐
tern (panels (b, d,  f)) the velocity gets slightly slower when the spores are near to the surface. The 
slowdown  is also detected  for a distance of 200µm  from  the surface. This effect  is not seen  for all 























Figure 102: Detailed analysis of ࢻഥv  (panel  (a)) and ࢜ഥ (panel  (b)) on PEG‐A‐*. Only the spores shown as‐
signed  to  the gyration  and orientation  pattern  are  shown.  These  spores  are  analyzed  apparently  for  the 
spores swimming towards the surface  (red), all spores  (blue) and spores swimming away  from the surface 
(green). 
In summary, the exploration behavior on PEG can be characterized as follows: The spores do not 
interact strongly with  the surface and except  for one  individual. The smallest observed distance of 











The  last  surface  discussed  is  the  attractive  FOTS  surface.  In  table  15  the  available  statistic  is 
summarized. In total 136 traces and 20,312 data points are analyzed. The experiment in this section 
is named according to the systematic explained in section 5 page 49. The chapter is organized in the 















FOTS‐A‐1  13  3,440  17  309  0:29  55.1 
FOTS‐A‐2  33  9,609  32  855  1:24  83.8 
FOTS‐A‐3  72  4,599  47  1,500  5:54  59.4 





er and  in an erratic motion. No swarm behavior or convection  is observed  in the data. Only for the 
first point in time data (FOTS‐A‐1), 29s after the injection, a preference in the swimming direction of 
the spores is found. The spores swim towards the surface. This preference exists not only within the 
first 200µm  from  the  surface  (shown  in  figure 104) but  also  in  the  complete observation  volume 
(figure 103). This preference  in  the swimming direction  is  lost with elapsing time. The effect  is dis‐
cussed in detail in section 10.3.2. 


















rated  in  three subsections: Hit and stick, gyration and  spinning. Gyration and  spinning are general 










Name  Time [min] Hit and stick  Gyration (hit and run) Spinning Settlement  Total
FOTS‐A‐1  0:29  10  2 (1) 0 0  13
FOTS‐A‐2  1:24  11  9(2) 11 0  33
FOTS‐A‐3  5:54  1  36 (1) 17 1  55














All  traces assigned  to  this pattern have  in common  that a spore swims  fast  (vp >100µm/s) and 
straight towards the surface. Even from a great distance (>90µm) the approach towards the surface 
is  fairly straight  (not many  turns, see  figure 105‐107, panel  (a)). This visual  impression can also be 
observed for the αv distribution which is smaller and less changeful (αv = 20±15°, see table 17) on the 



































The spore shown  in  figure 106 has  the same characteristics  in  its swimming performance. The 













spore trajectories except  that this spore  is able to  leave the surface again. The shown detachment 
from the surface occurs after an extremely short spinning period.  It was possible  to  follow the ap‐
proach part of  the  trajectory  for more  than 800µm  towards  the  surface which  is unusual because 
normally the spore leaves the FoV already after a shorter travel distance. In the approach all the ob‐
tained parameters are typical for a fast moving spore: vp  is 248.9±60.5µm/s and αv  is mostly below 




for  the  spinning phase  (rf  =191±27rpm;  ra =2.9±0.1µm;  af  =1147±164).  The  first phase of  the de‐





of 79°  towards  the  surface normal. That means  that  the  spore  swims parallel  to  the  surface  for a 



































































1  350‐1999  221±37  ‐‐‐ 151 ‐‐‐ 17.1   
2  352‐865  160+  124+ 159 70 2.4  detach
3  442‐1999  234±38  ‐‐ 107 ‐‐‐ 18.6   
4  448‐794  225±61  204±23 141 62 14.2  detach
5  504‐1999  269±50  ‐‐‐ 106 ‐‐‐ 21.8   
6  565‐999  236±43  ‐‐‐ 178 ‐‐‐ 15.2   
7  732‐1363  203±54  147±36 161 58 31.7  detach
8  742‐1999  251±73  ‐‐‐ 168 ‐‐‐ 8.3   
9  778‐1081  249±64  150±46 119 79 11.4  detach
10  797‐1088  221±67  150±37‡ 112 57 7.9  gyration
11  999‐1196  short  160±38‡ short 64 10.7  gyration
12  1028‐1187  204±49  120±40† 100 56 3.4  gyration
13  1037‐1999  230±51  ‐‐‐ 141 ‐‐‐ 50.0   
14  1191‐1518  236±44  148±56 174 76 11.3  detach
15  1220‐1999  177±29  ‐‐‐ 132 ‐‐‐ 0.8  out of gyration
16  1235‐1385  242±41‡  183±25 166 73 4.3  detach
17  1276‐1999  250±28‡  ‐‐‐ 155 ‐‐‐ short  out of gyration
18  1278‐1403  185±44‡  202±41‡  108  86  4.8 
out of gyration
+ gyration 
19  1328‐1999  245±49  ‐‐‐ 132 ‐‐‐ 12.8   
20  1468‐1637  212±42‡  147±37 125 89 1.7  out of gyration
21  1487‐1684  221±49  163±46 170 56 16.0  detach












1  16.5±13.4  ‐‐‐  378±209 30.1 ‐‐‐ ‐‐‐   
2  32.9±17.7  48.8±25.6  647±249 18.5 6.3 25  detach
3  23.5±10.8  ‐‐‐  338±213 16.6 ‐‐‐ ‐‐‐   
4  14.5±10.0  11.5±7.6  417±222 25.0 7.7 85  detach
5  20.0±17.7  ‐‐‐  283±185 14.1 ‐‐‐ ‐‐‐   
6  24.2±18.8  ‐‐‐  147±109 24.3 ‐‐‐ ‐‐‐   
7  25.5±19.8  28.9±25.0  458±188 23.1 9.5 400  detach
8  17.1±13.6  ‐‐‐  213±182 20.2 ‐‐‐ ‐‐‐   
9  18.4±11.0  19.5±11.0  325±150 16.4 8.0 200  detach
10  20.2±21.9  33.6±30.7†  203±128 9.0 6.9 24  gyration
11  short  17.1±7.8‡  335±170 short 12.2 64  gyration
12  31.3±17.9  40.0±47.5†  358±191 8.8 6.2 13  gyration
13  18.1±16.0  ‐‐‐  411±213 18.3 ‐‐‐ ‐‐‐   
14  13.4±13.5  28.2±18.3  302±183 44.0 8.9 900  detach
15  17.8±14.7  ‐‐‐  ‐‐‐ 12.9 ‐‐‐ ‐‐‐  out of gyration
16  24.7±16.4‡  16.7±9.0  237±108 25.6 7.3 109  detach
17  10.8±7.6‡  ‐‐‐  ‐‐‐ 30.6 ‐‐‐ ‐‐‐  out of gyration
18  18.6±10.8‡  7.9±4.5‡  319±165  15.8  13.4  26 
out of gyration
+ gyration 
19  22.8±15.3  ‐‐‐  309±163 10.9 ‐‐‐ ‐‐‐   
20  17.5±12.3‡  12.5±9.1  515±339 6.9 5.7 80  out of gyration
21  27.9±23.7  17.6±12.7  788±261 23.5 4.4 152  detach
























not  leave  the FoV before  the end of  the recording. The recorded  trajectory of “spore 
18” can be split into three parts: gyration, hit and stick and again gyration. With elaps‐
ing  time  the  sticking  phase  gets  shorter  until  it  vanishes.  From  then  onwards most 




















In  figures 109 and 110  the details of  the spinning pattern are shown. Figure 109, panels  (a, b) 
shows the 3D rendered and the xy view of the spinning pattern. The spore continues spinning until 




)  is 1124±179°/s. Depending on  these values  the  rotation 
frequency (rf) can be calculated, which is rf =187±29rpm. The rotation frequency is in a good agree‐
ment with the rotation frequency (240rpm) determined before51.  




cy,  the  mean  radius  (ra)  and  angular  frequency  (af)  is  shown.  The  mean  rotation  frequency  is 
193±27rpm, the radius is 3.1±0.4µm and the mean angular frequency is 1160±164°/s. The high mean 
angular frequency in combination with the small standard deviation is a definite indicator for a spin‐













number  frame  rf (spin) [rpm] ra [µm] af (spin) [°/s] 
1  350‐1999  187±29  3.6±0.1  1124±179 
2  352‐865  206±46  2.5±0.1  1238±277 
3  442‐1999  230±33  2.6±0.1  1383±199 
4  448‐794  168±39  3.0±0.2  1008±234 
5  504‐1999  219±33  3.1±0.2  1314±198 
6  565‐999  209±34  2.5±0.2  1259±206 
7  732‐1363  short  short  short 
8  742‐1999  152±29  3.4±0.4  914.±178 
9  778‐1081  191±27  2.8±0.0  1147±164 
10  797‐1088  148±23  3.0±0.2  890±143 
11  999‐1196  195±39  3.3±0.2  1170±239 
12  1028‐1187  short  short  short 
13  1037‐1999  205±35  3.2±0.1  1233±210 
14  1191‐1518  short  short  short 
15  1220‐1999  167±39  3.3±0.4  1004±234 
16  1235‐1385  187±25  2.8±0.5  1124±152 
17  1276‐1999  217±30  3.2±0.1  1302±183 
18  1278‐1403  238±45  3.7±0.3  1432±273 
19  1328‐1999  206±35  2.6±0.2  1239±211 
20  1468‐1637  156±38  3.2±0.2  938.±232 
21  1487‐1684  short  short  short 








must have come  to  the  surface at any point between FOTS‐A‐2 and FOTS‐A‐3. Therefore,  it  is not 
known  how  long  the  spore  actually  spins  on  the  surface.  The  trajectory  including  the  settlement 







rotation  frequency  for an assumed  rotation  is very slow  (rf = 50±20rpm). The motion  is better de‐
scribed by a twitching motion where the cell body flips around on the surface. The radius in wich the 
center of mass  is distributed  is bigger and more changeful  (ra = 7.0±1.8µm)  than observed  for  the 





















ciding with  the velocity.  For  the approach  to  the  surface  the  spore  swims  slower at a distance of 





































Figure  114:  Velocity  histograms  for  the  spores  assigned  to  orientation  pattern  (panels  (a‐c)),  to  the 
spores assigned to the gyration pattern (panels (d‐i)) and to the spinning pattern (panels (j‐l)) on FOTS‐A‐*. 
The velocity histograms are shown for three distances from the surface [panels (a‐c) 200‐800µm, panels (d‐f) 
50‐200µm and panels  (g‐l) 0‐50µm]. Panels  (a, d, g,  j) are analyzed after 0:29min, panels  (b, e, h, k) after 



















is due  to surface  interactions of  the spores with  the FOTS surface. The peak around 5µm/s can be 
assigned  to  spores  sticking  (phase  II of  the hit and  stick pattern) on  the  surface. The peak around 
50µm/s is assigned to spinning spores on the surface. It is possible to exclude that the peak around 
50µm/s is caused by spores swimming according to the wobbling pattern (see comparison figure 113, 
















































the y‐axis. For the  last experiment  (panel  (c)) the distribution changes and a spore accumulation  is 




might  be  settling  and  therefore  these  trajectories  do  not  provide  information  how  the  spore 
achieved  to get  to this position. For this analysis the approach and detachment part of each spore 






































































elapsing  time  (FOTS‐A‐2:  blue  curve  and  FOTS‐A‐3  green  curve).  For  experiment  FOTS‐A‐3  (green 
curve) there  is a general tendency detected that all analyzed spores (panel (j)) swim away from the 
surface whereas for the spores assigned to the gyration and orientation the same number of spores 
swim  towards and away  from  the  surface. Only around a distance of 200µm  to  the  surface more 
spores swim away from than towards the surface. 
Figure 119 shows the velocity distribution for the spore exploration on FOTS. For the spores as‐








1  (panel  (a)), FOTS‐A‐2  (panel  (b)) and FOTS‐A‐3  (panel  (c)). The blue  curve  represents all  spores,  the  red 














swim steeper  towards  the surface  (red curve)  than  the spores  that swim away  (green curve). Only 
shortly after  the  injection  (FOTS‐A‐1, panel  (a)) a peak  in  the αz distribution at a distance of 90µm 
from  the  surface  is detected. This peak means  that  the  spores  swim directly  towards  the  surface. 
With elapsing time the spores approach the surface (red curves, panels (b, c)) less steep and the dis‐
tribution for the spores swimming away from the surface gets steeper. For FOTS‐A‐3 (panel (c)) no 

























1  (panel  (a)), FOTS‐A‐2  (panel  (b)) and FOTS‐A‐3  (panel  (c)). The blue  curve  represents all  spores,  the  red 














































































Figure  2:  Schematic  drawing  of  an  in‐line  geometry  setup.  The  pinhole  detector  distance  is  L.  The  sample 
(green) is positioned in a distance l from the pinhole and the detector size is D. The reference wave ࣘref  





Figure 5: a)  Schematic  flagellar beta pattern  for  swimming  “normal”  (forward) of green algae of  the genus: 
Bryopsis,  Claulerpa, Ulva,  Cymobomonas  and  Prasinopapilla;  b) One  frame  out  of  a  video microscopy 
study showing the flagellar beat of Prasinopapilla vascuolata; c) Prasinopapilla vascuolata cell view from 
the posterior side, showing cruciate profile of the flagellar beat. d) Schematic flagellar beat pattern for the 
avoiding  response  of  Prasinopapilla  vascuolata  and  the  backwards  swimming  flagellar  beat  pattern  of 
Cymobomonas tetramitiformis; e) Avoiding response of Prasinopapilla vascuolata; f) backwards swimming 
flagellar beat pattern of Cymbomonas  tetramitiformis; g) backwards swimming  flagellar beat pattern of 












Figure  11:  This  plot  shows  about  30s  in  the  life  of  an  E.  coli  K‐12  bacterium  swimming  in  an  isotropic 























Figure 22: Calculated projections  from  the  reconstruction stack. a) simple addition  in XZ‐ & YZ‐projection; b) 
addition of only the max values in XZ‐ &YZ‐projection139. ______________________________________ 36 









Figure 30: 2D  sketch  to  illustrate  the motility analysis  in dependency  to  the distance  from  the  surface. The 
motility vectors marked  red point  towards  the  surface, whereas  the vectors marked green point away 
from the surface. Only vectors with a start value within the section are assigned to the section. The start 
value of the gray vector  is outside the section and therefore belongs to the upper section. The average 
value of  all observed  vectors  is plotted. This  sketch  is  shown  as  an example  for αv but  is done  in  the 
course of the thesis for αz and vm as well. ___________________________________________________ 44 
Figure  31:  Simplified  2D  sketch  to  illustrate  the  movement  vector  distribution.  The  orientation  of  the 
movement  vector  in  correlation  to  the  surface  is  described  by  αz. Depending  on  the  calculation  only 
angles between 0‐180° are possible. The possible orientation of the vector can be divided in two sections 
(half  spaces).  A  value  of  αz  between  0  and  90° means  that  the  spore  swims  away  from  the  surface 








xy  view;  i‐l)  xz  view.  The  trajectories  are  colored  differently  for  a  better  differentiation  between 
individuals trajectories. _________________________________________________________________ 51 
Figure  35:  Velocity  histograms  for  the  analyzed  spores  in  solution.  a)  Bulk‐I‐A‐1  (0:35min);  b)  Bulk‐I‐A‐2 
(3:14min); c) Bulk‐I‐A‐3 (11:57);d) Bulk‐II‐A‐1 (1:26min); e) Bulk‐II‐A‐3 (2:51min); f) Bulk‐II‐A‐4 (6:54min); 














trajectory with  fitted Maxwell‐Boltzmann distribution;  k‐o) elapsed  time  versus  angle distribution  (αv  , 








Figure  43:  Spore  settlement  per mm²  on  the  investigated  surfaces  (PEG:  poly(ethylene  glycol)  coated  glass 
surface; AWG: glass; FOTS: tridecafluoroctyl‐triethoxysilane monolayer on glass). __________________ 67 






acquired with a  lower  frame  rate. The experiment  is  terminated about 30min  later by  sucking out  the 





Figure 47:  a)  Swimming pattern of H.  irregularis  tracked by  computer‐assisted motion  analysis:  (A)  straight 
path, (B) search circle, (C) orientation, (D) gyration and (E) wobbling22; b) 3D exploration pattern for Ulva 
zoospores: (1) straight path, (2) orientation, (3) search circle, (4) gyration42. _______________________ 74 
Figure 48:  Schematic overview of  the  identified  general motion patterns:  a) orientation  (section 5.2.4.1); b) 
wobbling  (section 5.2.4.2);  c) gyration  (section 5.2.4.3); d)  spinning  (section 5.2.4.5)  and e)  settlement 
(section 5.2.4.6). The special pattern: hit and run (section 5.2.4.4) and hit and stick (section 5.2.4.7) are 
not shown. ___________________________________________________________________________ 75 
Figure 49: Two examples  for  the swimming pattern orientation: Panels  (a, d) 3D view; panels  (b, e) xy view; 
panels (c, f) xz view. ____________________________________________________________________ 76 













obtain  a  feeling  for  the dimension of  the motion during  the  sticking phase. The blue dots denote  the 
center of mass of the spore  _____________________________________________________________ 80 
Figure 55: Summary of the observed motion patterns  for the  investigated surfaces  (a‐c). d) spore settlement 
amount  after  45min  observed  in  a  standard  AMBIO  settlement  assay145.  e)  for  FOTS  the  exploration 
behavior changes with elapsing time so that the individual experiments are shown in detail.  _________ 86 
Figure 56: Spore distribution close  to PEG  (a, c) and AWG  for  the  spores assigned  to ASM  (Active Searching 
Movement, see section 5.3, page 81). Panels (a, b) observed trajectories and panels (c, d) relative spore 
distribution. __________________________________________________________________________ 89 
Figure 57: Comparison of  the exploration behavior on PEG and AWG. Only  the  spores assigned  to ASM are 
shown. Panels (a, c, e) show the behavior for PEG, whereas  in panels (b, d, f) the behavior for AWG are 
illustrated.  Panels  (a,  b) ࢇv  distribution,  panels  (c,  d) ࢇz  distribution,  panels  (e,  f)  vm  distribution  and 
panels. In panels (a‐f) the line color encodes the following: ⎯ towards the surface, ⎯ all spores, and  ⎯ 
away from the surface. _________________________________________________________________ 90 
Figure  58:  Sketch  to  illustrate  the  flagella  arrangement  and  the  dimensions  of  a  swimming  Ulva  spore.  a) 
flagellar  beating  pattern  of  gametes  from  the  alga Ulva  Bryopsis maxima which  has  two  flagella55;  b) 




Figure  60:  Comparison  of ࢇv  and  the  observed motion  patterns  for  a)  AWG,  b)  FOTS‐A‐1  (please  note  the 
different  scale  on  the  y‐axis),  c)  FOTS‐A‐2,  d)  FOTS‐A‐3.  To  study  the  approach  towards  and  the 
detachment  from  the  surface  only  spores  assigned  to  the  gyration,  hit  and  run  pattern  and  the 
approach/detachment  part  of  the  hit  and  stick  pattern  (abbreviated  as ASM)  are  shown.  The  sticking 

























side) versus elapsed  time; d) αv  (red,  right  side) and distance  to  the  surface  (blue,  left) versus elapsed 
time; e) velocity (black, right side) and αv (red, left) versus elapsed time. ________________________ 129 
Figure 70: Example 2  (AWG‐I‐Gy‐2)  for the gyration pattern. a) 3D rendered  trajectory; b) velocity histogram 
with fitted Maxwell‐Boltzmann distribution; c) velocity (black, left side) and distance to the surface (blue, 
right  side)  versus  elapsed  time;  d)  αv  (red,  right  side)  and  distance  to  the  surface  (blue,  left)  versus 
elapsed time; e) velocity (black, right side) and αv (red, left) versus elapsed time.  _________________ 130 
Figure 71: Example 3  (AWG‐I‐Gy‐3)  for the gyration pattern. a) 3D rendered  trajectory; b) velocity histogram 
with fitted Maxwell‐Boltzmann distribution; c) velocity (black, left side) and distance to the surface (blue, 
right  side)  versus  elapsed  time;  d)  αv  (red,  right  side)  and  distance  to  the  surface  (blue,  left)  versus 
elapsed time; e) velocity (black, right side) and αv (red, left) versus elapsed time.  _________________ 131 
Figure  72:  Example  1  (AWG‐I‐H&R‐1)  for  a  hit  and  run movement.  a)  3D  rendered  trajectory;  b)  velocity 
histogram with  fitted Maxwell‐Boltzmann distribution;  c)  velocity  (black,  left  side)  and distance  to  the 
surface (blue, right side) versus elapsed time; d) αv (red, right side) and distance to the surface (blue, left) 
versus elapsed time; e) velocity (black, right side) and αv (red, left) versus elapsed time. ____________ 132 
Figure  73:  Example  2  (AWG‐I‐H&R‐2)  for  a  hit  and  run  movement.  a)  3D  rendered  trajectory;  b)  velocity 
histogram with  fitted Maxwell‐Boltzmann distribution;  c)  velocity  (black,  left  side)  and distance  to  the 
surface (blue, right side) versus elapsed time; d) αv (red, right side) and distance to the surface (blue, left) 
versus elapsed time; e) velocity (black, right side) and αv (red, left) versus elapsed time. ____________ 132 
Figure  74  Example  3  (AWG‐I‐H&R‐3)  for  a  hit  and  run  movement.  a)  3D  rendered  trajectory;  b)  velocity 




















Figure 79: Velocity histogram  for AWG‐I‐A‐* shown  for  three distances  [panels  (a‐c) 200‐800µm, panels  (d‐f) 
50‐200µm  and panels  (g‐i) 0‐50µm]  away  from  the  surface. Panels  (a, d,  g)  is  analyzed  after 0:35min, 
panels (b, e, h) after 3:14min and panels (c, f, i) after 11:57min. The data shown in panels (a‐c) is already 
discussed  in  section  5.1.1  under  the  name  Bulk‐I‐A‐*.  The  red  bars  indicate  a  velocities  of  50,  150, 
250µm/s. ___________________________________________________________________________ 138 




l) after 11:57min. The data  shown  in panels  (a‐c)  is already discussed  in  section 5.1.1 under  the name 
Bulk‐I‐A‐*. The red bars indicate a velocities of 50, 150, 250µm/s. ______________________________ 138 









Figure 83: Velocity distribution on AWG‐I‐A‐*. Panels  (a, c, e)  for all  recorded spores; panels  (b, d,  f)  for  the 











panels  (g‐i) αz  for  all  recorded  spores  and panels  (j‐l) αz    for  the  spores  assigned  to  the gyration  and 
orientation pattern. ___________________________________________________________________ 146 
Figure 87: 3D rendered plots of spores exploring a PEG surface. The spores within a distance of 0‐850µm from 
the surface are; a‐d) 3D view; e‐h) xy view;  i‐l) xz view. To distinguish  the  trajectories  from each other 
they are colored. _____________________________________________________________________ 148 
Figure 88: 3D rendered plots of spores exploring a PEG surface. The spores within a distance of 0‐200µm from 





































Figure 97: Velocity histograms on PEG‐A‐*  for  the spores assigned  to  the orientation pattern  (panels a‐c),  to 
gyration pattern (panels (d‐i)) and PEG‐Un‐1 (panels (j‐l)). The histograms are shown for three distances 
[panels (a‐c) 200‐800µm, panels (d‐f) 50‐200µm & panels (g‐l) 0‐50µm] from the surface. Panels (a, d, g, j) 
is analyzed after 1:26min, panels  (b, e, h, k) after 2:51min and panels  (c,  f,  i,  l) after 6:24min. The data 








the perspective  3D histogram; panels  (c,  f,  i,  l) mean  value of  value  shown  in  the  two panels before; 
panels (a‐c) αv for all recorded spores; panels (d‐f) αv for the spores only assigned to the gyration pattern, 
panels (g‐i) αz for all recorded spores and panels (j‐l) αz  for the spores assigned to the gyration pattern. 
The count rate  is encoded  in the height and  in the color of the bars; the darker the bar, the higher the 
count rate. __________________________________________________________________________ 160 
Figure 101: Velocity distribution on PEG‐A‐*. Panels  (a,  c, e)  for all  recorded  spores; panels  (b, d,  f)  for  the 







the  gyration  and  orientation  pattern  are  shown.  These  spores  are  analyzed  apparently  for  the  spores 















































(b,  e,  h)  after  1:24min,  and  panels  (c,  f,  i)  after  5:54min.  The  data  shown  in  panels  (a‐c)  is  already 
discussed  in  section 5.1.1 under  the name Bulk‐III‐A‐*. The  red bars  indicate  velocities of 50, 150  and 
250µm/s. ___________________________________________________________________________ 178 






Figure 115: Spore  trajectories near  the  surface  (50‐200µm)  color  coded depending on different velocities  (• 
<50µm/s; 50< • <100µm/s; 100 < • <500µm/s; • >500µm/s). __________________________________ 181 
Figure 116: Distribution  in  the observation volume on FOTS‐A‐*. Panels  (a‐c) shows all  recorded spores with 
two different y scales and panels (d‐f) only the spores assigned to the gyration and orientation pattern.
 ___________________________________________________________________________________ 182 
Figure 117: The αv distribution  for  the exploration on FOTS‐A‐*. Panels  (a‐c) all analyzed spores; panels  (d‐i) 
spores assigned to the gyration pattern; panel (j) ࢻv for all spores; panel (k) ࢻv for the spores assigned to 
the gyration and orientation pattern; panels  (j, k) red curve: FOTS‐A‐1, blue curve: FOTS‐A‐2, and green 
curve: FOTS‐A‐3; panels  (a, d, g) FOTS‐A‐1  (0:29min); panels  (b, e, h) FOTS‐A‐2  (1:24min); panels  (c, f,  i) 
FOTS‐A‐3  (5:54min);  panels  (a‐f)  3D  histogram  of  αv;  panels  (g‐i)  2D  top  view  of  the  perspective  3D 
histogram. The count rate  is encoded  in the height and  in the color of the bars, the darker the bar the 
higher the count rate. _________________________________________________________________ 183 
Figure 118: The αz distribution  for  the exploration on FOTS‐A‐*. Panels  (a‐c) all analyzed spores; panels  (d‐i) 
spores assigned to the gyration pattern; panel (j) ࢻz for all spores; panel (k) ࢻz for the spores assigned to 
the gyration and orientation pattern; panels  (j, k) red curve: FOTS‐A‐1, blue curve: FOTS‐A‐2, and green 
curve: FOTS‐A‐3; panels  (a, d, g) FOTS‐A‐1  (0:29min); panels  (b, e, h) FOTS‐A‐2  (1:24min); panels  (c, f,  i) 
FOTS‐A‐3  (5:54min);  panels  (a‐f)  3D  histogram  of  αz;  panels  (g‐i)  2D  top  view  of  the  perspective  3D 




the  gyration  and  orientation  pattern;  panels  (a,  d,  g)  FOTS‐A‐1  (0:29min);  panels  (b,  e,  h)  FOTS‐A‐2 
(1:24min); panels  (c,  f,  i) FOTS‐A‐3  (5:54min); panels  (a‐f) 3D histogram panels  (g‐i) 2D  top view of  the 
perspective 3D histogram. The count rate is encoded in the height and in the color of the bars, the darker 
the bar the higher the count rate.  _______________________________________________________ 185 
Figure  120: Detail  analysis  of ࢻz  for  the  spores  assigned  to  the  gyration  and  orientation  pattern.  FOTS‐A‐1 
(panel  (a)), FOTS‐A‐2  (panel  (b)) and FOTS‐A‐3  (panel  (c)). The blue curve represents all spores,  the red 
curve the spore fraction which swims towards the surface and the green curve the spore fraction which 
swims away from the surface. ___________________________________________________________ 186 
Figure  121: Detail  analysis  of ࢜v  for  the  spores  assigned  to  the  gyration  and  orientation  pattern.  FOTS‐A‐1 































Table  18:  Details  for  the  spinning  spores  assigned  to  the  hit  and  stick  swimming  pattern.  The  following 
abbreviations are used: spin.: Spinning; short: The spinning phase is too short to determine a mean value 
for rf, ra and af. ______________________________________________________________________ 175 
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